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“La Géographie n'est autre chose que l'Histoire dans l'espace,  
de même que l'Histoire est la Géographie dans le temps’’ 
 
La Geografía no es otra cosa que la Historia en el espacio, 
así como la Historia es la Geografía en el tiempo 
 
Elisée Reclus (1830 – 1905) 
 
Resumen
 
Resumen 
 
El objetivo general de esta tesis ha sido profundizar en el conocimiento de la historia 
evolutiva del género Xanthoparmelia. Para ello se han estudiado los géneros próximos 
Karoowia, Omphalodiella y Placoparmelia mediante análisis filogenéticos usando 
marcadores moleculares de ADN y el estudio comparado de sus caracteres fenotípicos. 
Estos tres géneros pertenecen al mismo linaje evolutivo que las especies del género 
Xanthoparmelia y presentan, al igual que el resto de especies de este género, el 
polisacárido de pared tipo ‘Xanthoparmelia liquenana’ y un cuerpo vacuolar 
araquiforme en el interior de la ascospora. Los caracteres fenotípicos en los que se basó 
la descripción de los géneros Karoowia, Omphalodiella y Placoparmelia se incluyen 
dentro de la variabilidad morfológica del género Xanthoparmelia, salvo el biotipo 
escuamuloso-peltado de Omphalodiella, lo que supone ampliar el rango de adaptaciones 
de este linaje. Como resultado del estudio los géneros Karoowia, Omphalodiella y 
Placoparmelia se han sinonimizado con Xanthoparmelia. 
 
Con el objetivo de estudiar las especies de amplia distribución del grupo 
‘Xanthoparmelia pulla’ se ha datado el origen de la diversificación de los líquenes 
parmelioides y se ha valorado si la distribución disyunta entre continentes es debida a 
vicarianza por deriva continental o a dispersión a larga distancia. Los resultados 
muestran que los líquenes parmelioides se originaron en torno al tránsito entre el 
Cretácico y el Terciario (60 Ma) y la radiación de los diferentes géneros se produjo 
entre el Oligoceno y el Plioceno, por lo que las distribuciones actuales a nivel de género 
concuerdan sólo con la dispersión a larga distancia, salvo en el caso de las disyunciones 
entre Sudamérica y Australia, en la que la edad de los géneros no permite descartar la 
vicarianza.  
 
En el caso de las especies del grupo ‘Xanthoparmelia pulla’ que presentan una amplia 
distribución, la filogenia no respalda el concepto fenotípico de estas especies, sino que 
muestra una correspondencia entre los diferentes linajes evolutivos, la distribución 
geográfica de los especímenes y los metabolitos secundarios medulares. Según los 
resultados del análisis filogeográfico, el grupo ‘Xanthoparmelia pulla’ comenzó su 
radiación hace unos 11 Ma, con una alta probabilidad en Sudáfrica, lo que coincide con 
la aridificación de los ecosistemas en esta zona. Desde este territorio se ha extendido 
por fenómenos de dispersión a larga distancia a otros continentes, donde ha sufrido 
posteriores radiaciones. Desde Australia ha colonizado secundariamente Sudamérica 
también por dispersión a larga distancia. 
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Los líquenes u hongos liquenizados son hongos que viven asociados con algas en lo que 
se considera una relación de mutuo beneficio para ambas partes (simbiosis). En esta 
relación el hongo forma una estructura estable, el talo, en cuyo interior viven las algas, 
que producen el alimento del que se nutre el hongo. Actualmente hay descritas unas 
18.000 especies de estos hongos (Feuerer & Hawksworth, 2007) y los podemos 
encontrar en casi cualquier lugar, desde los desiertos helados de los polos hasta las 
zonas tropicales (Honegger, 2008). 
 
El estudio de la diversidad de formas de vida de estos hongos se ha basado 
tradicionalmente en el estudio de sus caracteres morfológicos, anatómicos, de 
composición química o de las características ecológicas del medio en el que viven. Al 
ser organismos bastante simples en cuanto a estos caracteres, la información disponible 
tanto para la descripción de la diversidad de formas de vida que presentan, como para el 
esclarecimiento de las relaciones y procesos evolutivos que han conformado esta 
diversidad ha sido escasa, si los comparamos con otros organismos más complejos en 
cuanto a estructura. 
 
Sin embargo, desde hace casi dos décadas, los marcadores moleculares de ADN nos han 
permitido identificar los linajes filogenéticos en los que han ido evolucionando los 
hongos liquenizados, hasta el punto de que sabemos que la adaptación de los hongos a 
esta forma de vida (la simbiosis con algas o liquenización) ha sido un proceso que ha 
ocurrido en más de una ocasión en la historia evolutiva de los hongos (Gargas et al., 
1995; James et al., 2006). 
 
Gracias a los marcadores moleculares de ADN se han podido construir robustas 
filogenias y se han conseguido grandes avances en el conocimiento de la historia 
evolutiva de estos organismos. Este conocimiento de la historia evolutiva de los hongos 
liquenizados se traducido también en cambios en su clasificación. 
 
La gran mayoría de los hongos liquenizados (ca. 98%) pertenecen al Phylum 
Ascomycota. Dentro de este gran grupo de hongos, caracterizado por producir sus 
meiosporas dentro de unas células especializadas denominadas ascos, ca. 42% de sus 
especies presentan la liquenización como estrategia nutricional. De los 15 órdenes del 
Phylum Ascomycota que poseen alguna especie de hongo liquenizado, 10 de ellos 
pertenecen a la clase Lecanoromycetes, siendo el orden Lecanorales el mayor de ellos 
en cuanto a número de especies, con ca. 5500 especies (Honegger, 2008). 
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Dentro del orden Lecanorales hay descritas 20 familias (Lumbsch & Huhndorf, 2007). 
Una de las ellas, la familia Parmeliaceae, incluye ca. 2500 especies, y se caracteriza por 
presentar un apotecio de excípulo cupulado, ascos tipo ‘Lecanora’ y, en la mayoría de 
los casos, esporas hialinas (Crespo et al., 2007). En base a los recientes estudios 
filogenéticos usando marcadores moleculares de ADN se han detectado 6 linajes 
monofiléticos principales dentro de la familia Parmeliaceae: son los grupos alectorioide, 
cetrarioide, hypogymnioide, letharioide, parmelioide y psiloparmelioide (Crespo et al., 
2007). Cada uno de estos linajes o clados monofiléticos agrupa en la mayoría de los 
casos a más de un género. De estos 6 linajes, el que presenta más diversidad de especies 
es el linaje parmelioide, con aproximadamente 1500 especies (Hale & DePriest, 1999, 
Crespo et al., 2010). 
 
Fenotípicamente los líquenes parmelioides se caracterizan por ser mayoritariamente 
foliáceos, con ricinas en la cara inferior, apotecios en forma de copa en posición laminar 
(no marginal) en la cara superior, ascos tipo ‘Lecanora’ y esporas hialinas (Crespo et 
al., 2010). La delimitación de los géneros en el linaje parmelioide ha sido 
tradicionalmente muy controvertida, con algunos autores que reconocían sólo un género 
(Parmelia s. lat.) (Poelt & Vezda, 1981; Clauzade & Roux, 1985; Eriksson & 
Hawksworth, 1986; Llimona & Hladun, 2001) frente a otros liquenólogos que 
sugirieron agruparlas en unos 35 géneros (Hale, 1984; Elix, 1993; Hale & DePriest, 
1999). Esta controversia fue debida fundamentalmente a que se dio poca importancia a 
la singularidad del ascoma y a la importancia básica que se atribuyó a los caracteres 
vegetativos morfológicos y químicos. Los recientes estudios filogenéticos han detectado 
9 grandes linajes dentro del clado parmelioide en los que se reconocen 28 géneros y 
diversos linajes monofiléticos aun nos descritos como géneros. Estos estudios han 
ayudado a reevaluar los caracteres fenotípicos previamente usados para caracterizar los 
géneros ya descritos y han permitido la descripción de otros nuevos (Crespo & Cubero, 
1998; Blanco et al., 2004a; 2004b, 2005, 2006; Thell et al., 2004; 2006; Divakar et al., 
2006, 2010a; Crespo et al., 2007, 2010; Del Prado et al., 2007). Los 9 clados o linajes 
reconocidos dentro de los líquenes parmelioides son los siguientes: 
 
• Clado ‘cetrelia’ (18 especies). Un solo género incluido: Cetrelia 
 
• Clado ‘hypotrachyna’ (243 especies). Géneros o grupos monofiléticos que 
incluye: Cetrariastrum, Everniastrum, Hypotrachyna s. str., ‘Hypotrachyna 1’, 
‘Hypotrachyna 2’ y Parmelinopsis. 
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• Clado ‘melanohalea’ (43 especies) Géneros o grupos monofiléticos que incluye: 
Emodomelanelia, Melanelixia, Melanohalea, ‘Melanelia 1’ y Pleurosticta. 
 
• Clado ‘nipponoparmelia’ (4 especies) Un solo género incluido: 
Nipponoparmelia 
 
• Clado ‘parmelia’ (102 especies) Géneros o grupos monofiléticos que incluye: 
Parmelia s. str., Parmelia 1, Relicina y Relicinopsis. 
 
• Clado ‘parmelina’ (82 especies). Géneros o grupos monofiléticos que incluye: 
Bulbothrix s. tr., ‘Bulbothrix-Parmelinella’, Myelochroa, Parmelina, 
Remototrachyna. 
 
• Clado ‘parmeliopsis’ (6 especies). Un género incluido: Parmeliopsis 
 
• Clado ‘parmotrema’ (481 especies). Géneros o grupos monofiléticos incluidos: 
Austroparmelina, Canoparmelia s.str., “Canoparmelia 1”, Flavoparmelia, 
Flavopunctelia, Nesolechia, Parmotrema, Punctelia. 
 
• Clado ‘xanthoparmelia’ (819 especies) Géneros incluidos: Karoowia, 
Omphalodiella y Xanthoparmelia (Blanco et al., 2004b; Thell et al., 2004, 2006; 
Crespo et al., 2007). 
 
La historia evolutiva del clado ‘xanthoparmelia’ es el objetivo principal de esta tesis 
doctoral. Por número de especies descritas se trata de uno de los mayores linajes de la 
familia Parmeliaceae. El género principal de este clado es Xanthoparmelia Hale, con ca. 
800 especies. Fue descrito por Hale en 1974 para agrupar las especies saxícolas del 
género Parmelia que presentan ácido úsnico en el córtex superior, ricinas simples y 
carecen de cilios en el borde de los lóbulos (Hale, 1974). Posteriormente fue objeto de 
una extensa monografía en la que se estudiaban sus caracteres morfológicos, anatómicos 
y químicos, se incluía la descripción, tipificación y sinonimias de todas las especies 
conocidas hasta ese momento y se aportaba una clave para su identificación (Hale, 
1990). Xanthoparmelia presenta su mayor de diversidad en las regiones áridas y semi-
áridas del hemisferio sur, principalmente Sudáfrica y Australia, con un notable número 
de especies extendiéndose en el hemisferio Norte y en las regiones templadas de ambos 
hemisferios. Crecen sobre suelos y rocas silíceos y se diferencian fenotípicamente de 
otros parmelioides en que poseen el polisacárido de pared celular tipo ‘xanthoparmelia 
lichenana’, no presentan verdaderas pseudocifelas pero tienen un epicórtex porado y 
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muestran una considerable variación en la química cortical, incluyendo especies que 
presentan ácido úsnico, atranorina o que carecen de fenoles corticales (Blanco et al., 
2004b, 2006). Además todas las especies están caracterizadas por la presencia de un 
cuerpo vacuolar araquiforme (con forma de cacahuete) en las ascósporas (Del Prado et 
al., 2007). 
 
El género Xanthoparmelia resulta un buen ejemplo de los recientes cambios en la 
clasificación genérica de los líquenes, ya que los estudios moleculares, morfológicos y 
químicos concluyeron que, siguiendo un criterio filogenético, varios géneros 
previamente segregados debían incluirse en este único género. Por tanto se hicieron 
sinónimos de Xanthoparmelia géneros reconocidos previamente en base a su química 
cortical como Neofuscelia Essl. y Paraparmelia Elix & Johnst.; otros reconocidos en 
base a su biotipo como Almbornia Essl., Chondropsis Nyl. Ex Cromo. y 
Xanthomaculina Hale; o reconocidos por la presencia de “pseudocifelas” en la cara 
superior, como Namakwa Hale (Hawksworth & Crespo, 2002; Elix, 2003; Blanco et al., 
2004b; Thell et al., 2006). Del mismo modo, en otros grupos de hongos liquenizados 
también se han revisado las clasificaciones genéricas previas que establecían diferencias 
en base a caracteres morfológicos vegetativos como la forma de crecimiento (e.g. 
Stenroos et al., 2000; Tehler & Irestedt, 2007, Högnabba, 2006). 
 
Los géneros Omphalodiella Hessen y Placoparmelia Hessen no habían sido estudiados 
en destalle con anterioridad a nuestro trabajo. Sin embargo por un análisis filogenético 
previo en el caso de Omphalodiella (Crespo et al., 2007), o por sus características 
morfológicas, en el caso de Placoparmelia, se conocía su relación con el clado 
‘xanthoparmelia’. Estos géneros acomodan cada uno una sola y rara especie descrita a 
partir de especímenes que fueron recolectados en su día en la Patagonia argentina 
(Hessen, 1991, 1992) y su descripción como géneros independientes se basó en la forma 
de crecimiento del talo y la anatomía del apotecio. 
 
Omphalodiella patagonica Hessen es un pequeño liquen peltado con apotecio 
aspicilioide. El tipo y el desarrollo del ascoma lo encuadran como un género 
morfológicamente inusual de la familia Parmeliaceae. La estructura del ascoma presenta 
una peculiar anatomía, teniendo un excípulo cupulado parmelioide fuertemente 
compacto e indiferenciado en capas. Además el excípulo propio aparece de forma 
prominente en la superficie del apotecio. Omphalodiella está también caracterizado por 
la ausencia de pseudocifelas y por esporas pequeñas con la pared fina (Hessen, 1991). 
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Placoparmelia patagonica Hessen es un liquen placoideo con apotecios inmersos que 
llegan a ser sésiles en su madurez. La estructura del ascoma en Placoparmelia es similar 
a la de Omphalodiella (Hessen, 1992). Junto a esta diferencia en el apotecio, 
Placoparmelia patagonica presenta otra peculiaridad, al carecer de córtex inferior y de 
verdaderas ricinas. En el resto de caracteres morfológicos, P. patagonica es muy similar 
a las especies placoideas de Neofuscelia, actualmente incluidas en el grupo 
Xanthoparmelia squamarinata (Elix, 1994). Debido a las similitudes en el ascoma y a 
su exclusiva distribución, Hessen formuló la hipótesis de que Placoparmelia y 
Omphalodiella podían representar un linaje característico dentro de los líquenes 
parmelioides que había evolucionado en Sudamérica (Hessen, 1992). 
 
En el primer artículo de esta tesis doctoral se presenta el estudio de la posición 
filogenética de Omphalodiella patagonica y Placoparmelia patagonica según los 
marcadores moleculares de ADN y el análisis comparado de sus caracteres fenotípicos. 
Con estos datos se valora la clasificación de estos taxones. 
 
Karoowia Hale es otro género insuficientemente estudiado previamente (Blanco et al., 
2004b, 2006; Crespo et al., 2007; Thell et al., 2004) y que incluye 19 especies (Elix, 
1997, 1999, 2000). Fue descrito por Hale en 1989 para acomodar 16 especies 
subcrustosas similares a las especies del género Xanthoparmelia pero que diferían en 
tener rizoides en lugar de verdaderas rizinas y en producir conidios cilíndricos más 
largos (6 – 12 µm de longitud) en lugar de los cortos conidios bifusiformes a 
baciliformes (4 – 9 µm) presentes en Xanthoparmelia (Hale, 1989). Sin embargo, 
estudios moleculares recientes mostraron que dos especies de Karoowia estaban 
relacionadas con el clado ‘xanthoparmelia’ (Blanco et al., 2004b; Thell et al., 2004), 
aunque una de ellas, Karoowia saxeti, aparecía en un linaje que podría constituir el 
grupo hermano del clado ‘xanthoparmelia’ (Blanco et al., 2004b, Crespo et al., 2007). 
 
En el segundo capítulo de esta tesis doctoral se presenta la filogenia del género 
Karoowia con respecto al clado ‘xanthoparmelia’ y se realiza un análisis comparado de 
sus caracteres fenotípicos. Como en el caso anterior, se discute la clasificación de este 
género. 
 
Al igual que existe una gran dificultad y controversia para reconocer los linajes o clados 
a los que se asigna el rango taxonómico de género debido a la escasez y plasticidad de 
los caracteres fenotípicos, es también difícil la delimitación y reconocimiento en el 
rango de especie, unidad básica de la taxonomía. A este respecto los marcadores 
moleculares han supuesto también un gran avance, con numerosos estudios que han 
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ayudado a la delimitación o han puesto de manifiesto la existencia de una diversidad 
críptica que no se refleja en los caracteres fenotípicos. También se ha encontrado el caso 
contrario, en el que diferencias fenotípicas que se habían considerado como caracteres 
válidos para diferenciar especies en realidad no lo eran y deben ser considerados 
variabilidad intraespecífica (Crespo & Pérez-Ortega, 2009; Lumbsch & Leavitt, 2011). 
Recientemente, en el género Xanthoparmelia se ha llevado a cabo un profundo estudio 
de poblaciones en un conjunto de 19 especies que habitan en el Oeste de EEUU. En este 
estudio han sido secuenciados 6 marcadores moleculares con el objetivo de delimitar 
especies y en él se ha puesto de manifiesto la dificultad de la caracterización fenotípica 
de los linajes evolutivos (Leavitt et al., 2011a,b). 
 
Unido a esta dificultad para delimitar especies basándose en los caracteres fenotípicos 
hay una dificultad operativa derivada del hecho de que numerosos líquenes presentan 
grandes áreas de distribución. Es decir, es frecuente que en hongos, tanto liquenizados 
como no liquenizados, existan especies con amplias distribuciones que abarcan varios 
continentes, o incluso especies cosmopolitas (Taylor et al., 2006; Galloway, 2008). Este 
hecho ha llevado a extender para estas especies de amplia distribución, el concepto bien 
arraigado en microbiología de que “todo está en todos los sitios”, haciendo referencia a 
que la presencia o ausencia de una especie está determinada por factores ecológicos y 
no por eventos de su historia evolutiva. El concepto se fundamenta biológicamente en 
que la cantidad de individuos de las poblaciones es tan grande y la dispersión tan 
constante, que pueden alcanzar cualquier localidad geográfica (Finlay, 2002; Fenchel & 
Finlay, 2004). Otros taxones de hongos presentan sin embargo distribuciones más 
restringidas, llegando en ciertos hongos liquenizados a presentar un notable grado de 
endemismo, como ocurre en Nueva Zelanda, donde el 23% de las especies presentes 
sólo habitan allí, o la Antártida continental, con áreas donde el grado de endemismo 
llega al 50% (Galloway, 2008). En este aspecto también los marcadores moleculares 
están arrojando nuevos datos que nos hacen pensar que algunas especies de hongos que 
se creía que presentaban una amplia distribución (siguiendo una taxonomía basada en 
caracteres fenotípicos), tienen en realidad una distribución más restringida y que bajo 
esas grandes áreas de distribución existe una diversidad críptica con unas áreas de 
distribución más pequeñas (Taylor et al., 2006). También en hongos liquenizados varios 
estudios han demostrado que diversas especies consideradas de amplia distribución 
presentan diferentes linajes evolutivos restringidos a una parte de esas grandes áreas 
(Arguello et al., 2007; Elix et al., 2009; Divakar et al., 2010b; Otálora et al., 2010; 
Sérusiaux et al., 2011). En otros trabajos, por el contrario, las especies estudiadas 
presentaban linajes que corroboran la amplia distribución (Myllys et al., 2003; Molina 
et al., 2004; Buschbom, 2007). 
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En dos especies del género Xanthoparmelia se ha encontrado un patrón de distribución 
de los linajes evolutivos que restringe el área de distribución de las especies y hace 
aflorar diversidad no esperada. Estas dos especies están distribuidas en Norte América y 
Australia y el estudio de los marcadores moleculares ha puesto de manifiesto que en 
cada continente los especímenes pertenecen a diferentes linajes (Thell et al., 2009; 
Hodkinson & Lendemer, 2011). 
 
El hecho de que para algunos de los hongos liquenizados exista una correspondencia 
entre los linajes evolutivos y sus áreas de distribución hace que la biogeografía de estos 
organismos cobre aún mayor importancia a la hora de estudiar su historia evolutiva. Los 
postulados tradicionales para explicar las áreas de distribución de los hongos 
liquenizados, al igual que en el resto de los organismos, han tenido en cuenta dos 
fenómenos principales: la vicarianza (un área primaria de distribución continua que se 
fragmenta dejando poblaciones aisladas que evolucionarán independientemente) y la 
dispersión a larga distancia. La filogeografía integra estos postulados biogeográficos 
con los estudios de genética de poblaciones y de las relaciones filogenéticas entre los 
grupos (Avise, 2000). 
 
Un dato importante en los estudios filogeográficos es conocer o tratar de estimar las 
edades de los linajes evolutivos. Al estimar la edad de un linaje que presenta un área de 
distribución disyunta podemos dilucidar (i) si esta distribución se debe a la 
fragmentación de un área continua original (ejemplos: áreas fragmentadas por deriva 
continental, zonas afectadas por cambios climáticos como glaciaciones, desertizaciones, 
etc.) o (ii) si por el contrario esta distribución se debe a la dispersión a larga distancia 
desde una de las poblaciones a la otra (Werth, 2011). Mientras que en animales y 
plantas, en los que se cuenta con un buen registro fósil, las edades de divergencia de los 
grandes linajes están bien establecidos, en el caso de los hongos el escaso registro fósil 
ha dificultado la estimación de las edades de diversificación de los principales linajes. 
Las recientes estimaciones de datación para el origen de los hongos, basadas en la 
reinterpretación de la morfología de los fósiles y en la reevaluación de los estudios de 
datación, sugieren que se produjo hace entre unos 760 y 1060 Ma, mientras que la 
separación entre Ascomycota y Basidiomycota se produjo entre los 500 – 600 Ma 
(Berbee & Taylor, 1993, 2001, 2010; Heckman et al., 2001; Padovan et al., 2005; 
Taylor & Berbee, 2006; Lücking et al., 2009;). Para la clase Lecanoromycetes se baraja 
una estimación de su origen en 280 – 320 Ma (Lücking et al., 2009). 
 
Algunos trabajos han llevado a cabo estimaciones de la edad en diferentes grupos de 
hongos liquenizados. Para ello se han usado diferentes técnicas de calibración, desde las 
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relaciones con cambios climáticos históricos (Printzen & Lumbsch, 2000), la 
emergencia de islas volcánicas (Sérusiaux et al., 2011) o el uso de tasas de mutación 
calculadas para otros grupos de hongos a través del registro fósil (Otálora et al., 2010; 
Sérusiaux et al., 2011). En nuestro caso, la estimación del origen y diversificación de 
los principales clados parmelioides se basa en la calibración de la filogenia a través de 
inferencias a partir del registro fósil. Dado que no se conocen fósiles o estimaciones de 
edad para el género Xanthoparmelia pero que disponemos ya de buenas filogenias que 
abarcan desde la clase Lecanoromycetes (Lumbsch et al., 2007) hasta los líquenes 
parmelioides (Crespo et al., 2010), en el capítulo 3 se presenta un análisis de estimación 
del tiempo de divergencia para los linajes de los líquenes parmelioides. Este paso previo 
nos permite disponer de una estimación de la edad de origen y diversificación del 
género Xanthoparmelia. Para la calibración de la filogenia de parmelioides se parte de 
la edad estimada de separación entre Lecanoromycetes y Chaethothyriomycetidae 
(Lücking et al., 2009) y se han usado dos puntos de calibración interna de la filogenia 
estimados a partir del registro fósil. Los fósiles empleados en esta calibración interna de 
la filogenia son una especie del género Alectoria que fue descrita en ambar del Mar 
Báltico (35 – 40 Ma) (Mägdefrau, 1954) y una especie del género Parmelia que fue 
descrita en ambar dominicano (15 – 45 Ma) (Poinar et al., 2000). 
 
Una vez que nuestro propio trabajo nos ha permitido disponer de una estimación de la 
edad para los líquenes parmelioides y sus principales clados, en el capítulo 4 abordamos 
un estudio filogeográfico de un grupo de especies del género Xanthoparmelia que 
presenta una amplia distribución abarcando varios continentes de ambos hemisferios. 
Para este trabajo se eligió el grupo ‘Xanthoparmelia pulla’, que constituye un linaje 
interno del género Xanthoparmelia.  En él existen además diversas especies descritas 
fenotípicamente que presentan una distribución disyunta entre varios continentes y en 
ambos hemisferios (Figura 1). Al igual que en el resto de grupos del género 
Xanthoparmelia, la delimitación de especies dentro del grupo ‘X. pulla’ está 
actualmente basada en una combinación de caracteres fenotípicos (forma de los lóbulos, 
adherencia al sustrato y presencia de propágulos vegetativos, así como el color de la 
cara inferior o variaciones de la composición química de metabolitos secundarios 
medulares).  
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Figura 1. Riqueza de especies en el grupo ‘Xanthoparmelia pulla’ en las cinco áreas estudiadas (en rojo). 
En color azul aparecen el número de especies compartidas entre dos territorios. 
 
En las clasificaciones previas el grupo ‘Xanthoparmelia pulla’ había sido clasificado 
dentro del género Neofuscelia. Este género fue descrito basándose en diferencias en la 
química cortical como la presencia de pigmentos melanoides y ausencia de ácido úsnico 
o atranorina, característicos de la mayoría de las especies de Xanthoparmelia (Esslinger, 
1978, 2000). En un posterior estudio filogenético se comprobó que el género 
Neofuscelia era polifilético y fue sinonimizado con Xanthoparmelia (Blanco et al., 
2004b). Uno de los linajes en los que se fragmenta el género Neofuscelia es el grupo ‘X. 
pulla’. 
 
Además de conocer la edad de los linajes e inferir los procesos que explican su 
distribución actual, en el capítulo 4 se presenta una reconstrucción del área ancestral de 
distribución para el grupo ‘X. pulla’. 
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Objetivos 
 
El objetivo general de la tesis ha sido profundizar en el conocimiento de la historia 
evolutiva del género Xanthoparmelia. Para ello se han planteado los siguientes 
objetivos específicos: 
 
- Caracterizar el género Xanthoparmelia estudiando la filogenia de los géneros 
próximos Omphalodiella, Placoparmelia y Karoowia y realizar un estudio comparado 
de sus caracteres fenotípicos (Capítulos 1 y 2).  
 
- Datar el origen y la diversificación de los líquenes parmelioides, grupo evolutivo al 
cual pertenece el género Xanthoparmelia. Con la estimación de las edades de los clados 
(1) se determinarán los procesos que explican las distribuciones geográficas actuales de 
los géneros y (2) se relacionará el periodo en que aparecieron y se diversificaron los 
diferentes linajes parmelioides con el paleoclima general del planeta (Capítulo 3).  
 
- Explorar si existe un patrón filogeográfico en la radiación evolutiva del grupo 
‘Xanthoparmelia pulla’, que forma uno de los linajes internos del género 
Xanthoparmelia y presenta una amplia distribución que abarca varios continentes y 
ambos hemisferios, con varias especies de distribución disyunta entre continentes 
(Capítulo 4). 
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Los géneros Omphalodiella y Placoparmelia, descritos en base a diferencias 
morfológicas, pertenecen a Xanthoparmelia (Parmeliaceae) 
 
Guillermo Amo de Paz, H. Thorsten Lumbsch, Paloma Cubas, John A. Elix & Ana Crespo 
The Bryologist 113 (2): 376 – 386 (2010) 
 
Resumen 
 
Los géneros monotípicos Omphalodiella y Placoparmelia fueron descritos a partir de 
recolecciones de la Patagonia (Argentina). Placoparmelia está caracterizado por ser una 
especie placoidea, morfológicamente similar a algunas especies marrones y 
subcrustáceas de Xanthoparmelia, mientras que Omphalodiella es un liquen 
escuamuloso-peltado. El análisis de las secuencias de ADN ribosomal sitúan estos 
géneros en los líquenes parmelioides, dentro del clado ‘xanthoparmelia’. La filogenia no 
respalda la hipótesis de que ambos géneros constituyan un linaje evolutivo propio de 
Sudamérica, hipótesis basada en la singularidad de sus apotecios. Ambos géneros 
presentan similitudes en los estadíos iniciales de su ascoma, al ser aspicilioides y 
compactos, pero en estado maduro, estas diferencias se atenúan. Un análisis detallado 
de la cara inferior de Placoparmelia muestra que el córtex inferior y las ricinas se 
encuentran muy reducidas, pero aparecen como estructuras vestigiales. En el córtex 
superior de Omphalodiella se observan pequeños poros, un carácter constante en 
Xanthoparmelia. El biotipo escuamuloso-peltado de Omphalodiella es una singularidad 
dentro del género Xanthoparmelia y constituye un aumento de la diversidad de 
adaptaciones morfológicas que presenta este linaje. La posición filogenética dentro de 
Xanthoparmelia de estos dos géneros es congruente con la presencia del polisacárido de 
pared celular tipo Xanthoparmelia liquenana y con el cuerpo vacuolar araquiforme de 
las ascósporas, dos caracteres propios del género Xanthoparmelia. Por tanto 
proponemos la sinonimia de estos dos géneros en Xanthoparmelia y la combinación de  
las dos especies de estos géneros con los nombres de Xanthoparmelia patagonica comb. 
nov.y X. peltata comb. nov. 
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Artículo II
 
El género Karoowia (Parmeliaceae, Ascomycota) incluye clados no relacionados 
entre si agrupados dentro de Xanthoparmelia 
 
Guillermo Amo de Paz, H. Thorsten Lumbsch, Paloma Cubas, John A. Elix & Ana Crespo 
Australian Systematic Botany, 23: 173 – 184 (2010). 
 
Resumen 
 
La morfología del talo ha jugado tradicionalmente un papel importante en la 
clasificación de los hongos liquenizados. Es frecuente que en la actual clasificación de 
los líquenes cada género exhiba un único biotipo. Sin embargo, los datos moleculares 
están mostrando que los diferentes linajes evolutivos poseen variabilidad en cuanto a la 
morfología del talo. Usando una combinación de secuencias de nuITS, nuLSU y mtSSU 
de ADN ribosomal hemos evaluado las relaciones filogenéticas entre el género 
subcrustáceo Karoowia y el género Xanthoparmelia, que es principalmente foliáceo. El 
análisis filogenético usando parsimonia, máxima verosimilitud y estadística bayesiana 
muestra que las especies de Karoowia no forman un grupo monofilético sino que se 
agrupan en diferentes clados dentro de Xanthoparmelia. La monofilia del género 
Karoowia, bien como un clado independiente o anidado dentro del clado 
‘xanthoparmelia’, se ha rechazado mediante un test de hipótesis. Estos resultados 
sugieren que los caracteres fenotípicos usados para describir Karoowia han sido 
sobreestimados, ya que el talo subcrustáceo ha evolucionado independientemente en 
varios linajes del clado ‘xanthoparmelia’. Otros caracteres usados para describir 
Karoowia, como la presencia de conidios cilíndricos, no son exclusivos de este género 
sino que también aparecen en Xanthoparmelia. Del mismo modo, especies de Karoowia 
muestran conidios bifusiformes. Las diferencias en la morfología de la ricinas entre 
ambos géneros son mínimas y cuantitativas. Además las especies de Karoowia  
presentan el polisacárido de pared tipo ‘Xanthoparmelia lichenana’ y un cuerpo 
vacuolar araquiforme en las ascósporas, que son caracteres diagnósticos del género 
Xanthoparmelia. Consecuentemente, proponemos la sinonimia de Karoowia en 
Xanthoparmelia. Se han propuesto 15 nuevas combinaciones en Xanthoparmelia y un 
nuevo nombre, Xanthoparmelia mucinae para la Karoowia squamatica. 
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Artículo III
 
Origen y diversificación de los principales clados de los líquenes parmelioides 
(Parmeliaceae, Ascomycota) durante el Paleógeno inferidos mediante análisis 
Bayesiano 
 
Guillermo Amo de Paz, Paloma Cubas, Pradeep K. Divakar, H. Thorsten Lumbsch & Ana Crespo 
PlosOne 6 (12): e28161 (2011) 
 
Resumen 
 
Existe un largo debate sobre el papel de la vicarianza y la dispersión a larga distancia 
para explicar la distribución actual de los organismos, especialmente en aquellos con 
pequeñas diásporas que pueden ser dispersadas potencialmente a larga distancia. La 
estimación de la edad de los clados es un dato crucial para evaluar el impacto de estos 
procesos. El objetivo de este estudio es profundizar en el conocimiento de la historia 
evolutiva del mayor clado de los hongos liquenizados, los líquenes parmelioides 
(Parmeliaceae, Lecanoromycetes, Ascomycota) mediante la datación del origen del 
grupo y de sus principales linajes. Estos líquenes presentan una distribución mundial, 
con centros de diversidad en el Neo- y Paleotrópico y en las regiones semiáridas 
subtropicales del hemisferio Sur. El análisis filogenético se llevó a cabo usando 
secuencias de ADN ribosómico del nuLSU y el mtSSU y el gen RPB1 codificante de 
proteína. Las tres regiones de ADN tienen diferente tasa evolutiva: el gen RPB1 tiene 
una tasa entre 2 y 4 veces superior al nuLSU y mtSSU. Los tiempos de divergencia de 
los principales clados parmelioides fueron estimados con un análisis BEAST 
particionado, permitiendo diferentes tasas evolutivas para cada región de ADN y usando 
un modelo de reloj evolutivo relajado. Se usaron tres puntos de calibración para datar el 
árbol: la edad inferida para el origen del linaje de los Lecanoromycetes y dos fósiles 
datados (un fósil de Parmelia en el grupo parmelioide y un fósil de Alectoria dentro de 
la familia Parmeliaceae). La filogenia datada de los líquenes parmelioides se comparó 
con las condiciones paleoclimáticas y con un cladograma  paleogeográfico. Los líquenes 
parmelioides se diversificaron en torno al límite K/T (Cretácico/Terciario) y los 
principales clados se originaron entre el Eoceno y el Oligoceno. La radiación de los 
géneros ocurrió en diferentes condiciones climáticas globales entre el Oligoceno 
temprano, el Mioceno y el Plioceno temprano. Los tiempos estimados de divergencia de 
los diferentes grupos de parmelioides apuntan a que el principal factor para explicar los 
patrones actuales de distribución biogeográfica en los líquenes parmelioides del 
Hemisferio Sur es la dispersión a larga distancia, especialmente en la disyunciones entre 
África y Australia, porque la secuencia de fragmentación de Gondwana comenzó antes 
que el origen de estos clados. Sin embargo, en el caso de las disyunciones entre 
Australia y Sudamérica nuestros datos no pueden rechazar la vicarianza como 
explicación de estas disyunciones. 
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Supporting information 
 
Table S1. Specimens used in this study with GenBank accession numbers. 
 
 GenBank accession no.   
Species nuLSU mtSSU rpb1 
Acarospora schleicheri AY853353 AY853305 DQ915591 
Ainoa geochroa DQ871006 DQ871015 DQ870927 
Ainoa mooreana AY212828 AY212850 DQ870928 
Alectoria nigricans DQ923649 DQ923620 DQ923676 
Alectoria ochroleuca  DQ899288 DQ899289 DQ923677 
Alectoria sarmentosa  DQ899290 DQ899291 DQ923678 
Allantoparmelia alpicola DQ923650 DQ923621 DQ923679 
Arctomia delicatula AY853355 AY853307 DQ870929 
Arctomia teretiuscula DQ007346 DQ007349 DQ870930 
Arthrorhaphis citrinella AY853356 AY853308 DQ915592 
Aspicilia caesiocinerea DQ780303 DQ780271 DQ870931 
Aspicilia cinerea DQ780304 DQ780272 DQ870932 
Aspicilia izcoana AY853359 AY853311 DQ870934 
Austroparmelina pruinata EF042914 EF025481 GU994680 
Arctocetraria andrejevii DQ923652 DQ923623 DQ923680 
Arctoparmelia centrifuga AY578917 AF351156 EF092099 
Baeomyces placophyllus AY300658 AF356878 DQ870936 
Baeomyces rufus DQ871008 DQ871016 DQ870937 
Brodoa atrofusca AY607824 AY643090 EF092100 
Brodoa intestiniformis  DQ923653 DQ923624 DQ923681 
Brodoa oroarctica DQ923654 DQ923625 DQ923682 
Bryoria capillaris DQ923655 DQ923626 DQ923683 
Bryoria fremontii DQ923656 DQ923627 DQ923684 
Bryoria fuscescens EF042912 AF351158 EF092101 
Bulbothrix coronata EU562671 DQ287789 GU994681 
Bulbothrix decurtata EU562672  DQ287790 GU994682 
Bulbothrix meizospora AY607780 AY611127 EF092102 
Caloplaca flavorubescens AY300831 AY143403 DQ915593 
Candelaria concolor EF436461 EF436460 EF436461 
Candelariella aurella AY853361 AY853313 DQ915594 
Cladonia rangiferina AY300832 AY300881 DQ915595 
Cladosporium sp. AY016367 AY571386 DQ870938 
Canoparmelia carneopruinata EF042913 EF025480 GU994684 
Canoparmelia caroliniana AY584634 AY584613 DQ782817 
Canoparmelia crozalsiana AY584831 AY586594 EF092104 
Canoparmelia inhaminensis GU994586 GU994633 GU994686 
Canoparmelia schelpei GU994588 GU994634 GU994688 
Canoparmelia texana  EF042915 EF025482 EF092105 
Cetraria islandica 1 DQ912334 AY340486 DQ912356 
Cetraria islandica 2 AY340539 DQ912277 DQ923685 
Cetrariastrum andense GQ919245  GQ919217 GU994690 
Cetrariastrum dubitans GQ919246  GQ919217 GU994691 
Cetrariella delisei DQ923657 DQ923628 DQ923686. 
Cetrelia cetrarioides GU994591 GU994636 GU994692 
Cetrelia olivetorum  DQ923659  DQ923630 GU994693 
Cetrelia pseudolivetorum GU994594 GU994639 GU994694 
Coccotrema cucurbitula AF274092 AF329161 DQ870939 
Coccotrema pocillarium AF274093 AF329166 DQ870940 
Cornicularia normoerica  DQ923661 DQ923632 DQ923687 
Dactylina arctica DQ986802 DQ986786 DQ986859 
Diploschistes cinereocaesius AY300835 AY300885 DQ870941 
Diploschistes scruposus AF279389 AY584692 DQ870943 
Emodomelanelia masonii GU994595 GU994640 GU994695 
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 GenBank accession no.   
Species nuLSU mtSSU rpb1 
Evernia prunastri 1 AF107562  DQ923634 EF105428 
Evernia prunastri 2 AF113745 AF351162 DQ870944 
Everniastrum nepalense AY607783 AY611129 EF092106 
Everniopsis trulla EF108290 EF108289 EF105429 
Flavocetraria nivalis 1 DQ883795 DQ923635 DQ883738 
Flavocetraria nivalis 2 AY533003 DQ912278 DQ923688 
Flavoparmelia caperata 1 AY584639 AY584617 EF092107 
Flavoparmelia caperata 2 AY578922 AF351163 DQ870945 
Flavoparmelia citrinescens GU994596 GU994641 GU994696 
Flavoparmelia marchantii GU994598 GU994642 GU994698 
Flavoparmelia soredians AY584835 AY586586 EF092108 
Flavoparmelia springtonensis EF042916 EF025483 EF092109 
Flavoparmelia subambigua GU994599 GU994643 GU994699 
Flavopunctelia flaventior 1 DQ912335 DQ912279 EF092110 
Flavopunctelia flaventior 2 AY578923 AY586587 DQ912357 
Graphis scripta AY853370 AY853322 DQ870947 
Gregorella humida AY853378 AY853329 DQ870946 
Hypocenomyce scalaris AY853373 AY853325 DQ915596 
Hypogymnia vittata DQ900637 DQ900629 DQ923689 
Hypotrachyna polydactyla GQ919258 GQ919231 GU994703 
Hypotrachyna revoluta  AY607787 AF351166 EF092112 
Hypotrachyna sinuosa  AY607788 AY611133 EF092113 
Imshaugia aleurites 1 DQ986753 DQ986864 EF092114 
Imshaugia aleurites 2 AY607840 AF351167 DQ986825 
Lecanora hybocarpa EF105421 EF105417 DQ870949 
Lecanora paramerae EF105422 EF105418 DQ870950 
Lecanora sulphurea EF105423 EF105419 DQ870951 
Lepraria usnica AY300843 AY300894 DQ870952 
Lethariella cashmeriana DQ923665 DQ923637 DQ923690 
Lobaria pulmonaria AF183934 AF069541 DQ915597 
Lobothallia radiosa DQ780306 DQ780274 DQ870954 
Loxospora ochrophaea DQ871009 DQ871017 DQ870953 
Masonhalea richardsonii DQ973031 DQ972979 DQ973054 
Melanelia disjuncta  AJ421431 DQ923638 DQ923691 
Melanelia hepatizon DQ923667 DQ923639 DQ923692. 
Melanelia sorediata  GU994604 GU994645 GU994706 
Melanelia sorediella GU994606 GU994646 GU994707 
Melanelia stygia  AJ421434 DQ923640 DQ923693 
Melanelixia fuliginosa 1 AJ421428 DQ986787 EF092116 
Melanelixia fuliginosa 2 AJ421435 AY611179 DQ986860 
Melanelixia glabra  AJ421427 GU994651 EF092118 
Melanelixia subargentifera  AJ421429 AY611155 EF092119 
Melanelixia subaurifera  AJ421432 AY611174 EF092120 
Melanelixia subglabra GU994610 GU994654 GU994711 
Melanohalea elegantula  AJ421437 AY611151 EF092122 
Melanohalea exasperata 1 AJ421438 AY611140 EF092124 
Melanohalea exasperata 2 AY607795 AY611138 EF092123 
Melanohalea olivacea AY607803 AY611148 EF092125 
Melanohalea subelegantula AY607829 AY611171 EF092126 
Menegazzia terebrata  AY584637 DQ899305 DQ923694 
Myelochroa aurulenta 1 DQ973025 EF025484 DQ973049 
Myelochroa aurulenta 2 EF042917 DQ972972 EF092127 
Myelochroa irrugans AY607815 AY611160 EF092128 
Myelochroa metarevoluta AY607814 AY611159 EF092129 
Myriangium duriaei AY016365 AY571389 DQ870956 
Nesolechia oxyspora  DQ923669 DQ923642  GU994712 
Ochrolechia androgyna AY300846 AY300897 DQ870957 
Ochrolechia oregonensis DQ780308 DQ780276 DQ870958 
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 GenBank accession no.   
Species nuLSU mtSSU rpb1 
Ochrolechia parella AF274097 AF320173 DQ870959 
Ochrolechia turneri AY568002 AY567982 DQ870961 
Omphalodium pisacomense  GU994617 GU994663 GU994715 
Orceolina antarctica AY212115 AF274852 DQ870962 
Orceolina kerguelensis AY212830 AF381561 DQ870963 
Pannoparmelia angustata AY785265 AF351170 EF092131 
Parmelia discordans EF042918 DQ287841 EF092132 
Parmelia saxatilis  AY300849 AY340514 DQ923695 
Parmelia serrana AY578948 AY582319 EF092133 
Parmelia squarrosa AY607816 AY611162 EF092134 
Parmelia sulcata  AY578949 AY582320 EF092135 
Parmelia sulcata 2 GU994669 GU994621 GU994720 
Parmelina carporrhizans AY607818 AY611164 EF092136 
Parmelina tiliacea  AY578950 AF351173 EF092137 
Parmelinopsis afrorevoluta  GQ919259  GQ919233 GU994722 
Parmelinopsis horrescens  AY578951 AY582321 EF092138 
Parmelinopsis minarum  AY578952 AY582322 EF092139 
Parmelinopsis neodamaziana AY607820 AY611166 EF092140 
Parmelinopsis subfatiscens AY607821 AF351174 EF092141 
Parmeliopsis hyperopta AY607823 AY611167 EF092142 
Parmotrema cetratum AY584847 AY648935 EF092143 
Parmotrema crinitum  AY584837  EU562699 GU994723 
Parmotrema fistulatum AY578920  EU562700 GU994724 
Parmotrema haitiense AY578918 AY582295 EF092144 
Parmotrema hypoleucinum AY584839  AY586590 GU994725 
Parmotrema perforatum AY584840 AY586591 EF092145 
Parmotrema perlatum  AY584838 AY586580 EF092146 
Parmotrema pilosum AY578919  EU562701 GU994728 
Parmotrema reticulatum 1 DQ912339 DQ912283 DQ912361 
Parmotrema reticulatum 2 AY584850  AY648933 GU994729 
Parmotrema subtinctorium  AY584830  AY586582 GU994730 
Parmotrema tinctorum  AY584635 AY584627 DQ912362 
Peltigera aphthosa AF286759 AY340515 DQ915598 
Pertusaria albescens AF329176  AF329175 DQ870964 
Pertusaria amara AF274101 AY300900 DQ870965 
Pertusaria coccodes AF279295 AY567984 DQ870966 
Pertusaria corallophora DQ780316 DQ780285 DQ870969 
Pertusaria coronata AY300851 AY300902 DQ879068 
Pertusaria gibberosa DQ780322 DQ780289 DQ870970 
Pertusaria hemisphaerica AF381556 AF381563 DQ902341 
Pertusaria lactea AF381557 AF381564 DQ870971 
Pertusaria lecanina AF279296 AY567991 DQ870972 
Pertusaria leioplaca AY300852 AY300903 DQ870973 
Pertusaria mammosa AY212831 AY212854 DQ870974 
Pertusaria mesotrapa DQ780325 DQ780292 DQ870975 
Pertusaria ophthalmiza AY568006 AY567993 DQ870976 
Pertusaria panyrga DQ780327 AY567994 DQ870977 
Pertusaria pertusa AF279300 AF381565 DQ870978 
Pertusaria plittiana DQ780328 DQ780294 DQ870979 
Pertusaria scaberula AF274099 AF431959 DQ870980 
Pertusaria subventosa AY300854 AY300905 DQ870981 
Pertusaria velata AY300855 AY300906 DQ870982 
Placopsis cribellans DQ871010 DQ871018 DQ870983 
Placopsis gelida AY212836 AY212859 DQ870984 
Placopsis santessonii AY212845 AY212867 DQ870986 
Placynthiella icmalea AY212846 AY212870 DQ870985 
Platismatia glauca 1 DQ973032 AY756404 DQ912363 
Platismatia glauca 2 DQ912340 DQ972980 DQ973055 
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 GenBank accession no.   
Species nuLSU mtSSU rpb1 
Platismatia norvegica  DQ923671 DQ923644 DQ923696 
Pleurosticta acetabulum  AY578953 AY582323 EF092147 
Protoparmelia badia 1 DQ431917 EF105420 EF105434 
Protoparmelia badia 2 DQ431916 DQ899311 DQ870987 
Protothelenella corrosa AY607734 AY607746 DQ870988 
Protothelenella sphinctrinoidella AY607735 AY607747 DQ870989 
Protousnea magellanica DQ985193 DQ985194 DQ985195 
Pseudephebe pubescens AY607839 AF351180 EF092148 
Pseudevernia consocians DQ986754 DQ986868 DQ986826 
Pseudevernia furfuracea  AY607826 AF351181 EF105435 
Punctelia borreri  AY578954 AY582324 EF092149 
Punctelia jeckeri AY613427 GU994625 GU994731 
Punctelia pseudocoralloidea AY584843 AY586595 EF092150 
Punctelia reddenda GU994627 AY613430 GU994732 
Punctelia rudecta 1 AY584636 AY584630 EF092151 
Punctelia rudecta 2 AY584845 GU994672 DQ912365 
Punctelia sp. GU994628 GU994673 GU994733 
Punctelia subflava AY584846  EU562704 GU994734 
Relicina subnigra AY785267 AY785281 EF092152 
Remototrachyna ciliata AY785266 AY785280 EF092111 
Remototrachyna costaricensis AY785262  AY785276 GU994736 
Remototrachyna incognita  EU562687  DQ287815 GU994737 
Remototrachyna infirma  AY785264  AY785278 GU994738 
Remototrachyna scytophylla  EU562694 DQ287836 GU994739 
Rhizocarpon sphaerosporum AY853390 AY853340 DQ870991 
Rimularia psephota DQ871012 DQ871019 DQ870992 
Schaereria corticola AY300859 AY300909 DQ870993 
Sporastatia testudinea AY640969 AY584725 DQ870994 
Staurothele fissa DQ329028 DQ329003 DQ870995 
Staurothele rufa DQ329029 DQ329004 DQ70996 
Thamnolia vermicularis AY853395 AY853345 DQ915599 
Thelotrema subtile DQ871013 DQ871020 DQ870997 
Thelotrema suecicum AY300867 AY300917 DQ870998 
Trapelia chiodectonoides AY212847 AY2128873 DQ870999 
Trapelia placodioides AF274103 AF431962 DQ366259 
Trapeliopsis flexuosa AF274118 AY212875 DQ871000 
Trapeliopsis granulosa AF274119 AF381561 DQ871001 
Trapeliopsis percrenata AF279302 AY212876 EF158853 
Tuckermannopsis chlorophylla DQ923674 DQ923647 DQ923697 
Umbilicaria crustulosa AY300869 AY300919 DQ871002 
Umbilicaria decussata AY603113 DQ571021 DQ871003 
Umbilicaria hyperborea AY853399 AY853349 DQ915600 
Usnea antarctica 1 DQ883692 DQ990920 DQ883721 
Usnea antarctica 2 DQ899309 EF116571 EF193050 
Usnea trachycarpa  EF116570 EF116572 EF193058 
Vulpicida pinastri 1 DQ912341 DQ923648 DQ912366 
Vulpicida pinastri 2 DQ923675 DQ912285 DQ923698 
Wawea fruticulosa DQ007347 DQ871023 DQ871005 
Xanthoparmelia azaniensis EF042910 EF025478 EF092098 
Xanthoparmelia conspersa 1 AY584641 DQ899314 EF092155 
Xanthoparmelia conspersa 2 DQ899313 AY584633 DQ912367 
Xanthoparmelia exornata EF108318 EF025485 EF092130 
Xanthoparmelia hottentotta EF042919 EF025486 EF092153 
Xanthoparmelia mougeotii  AY578966 AY582336 EF092156 
Xanthoparmelia saxeti AY578926 AY582299 EF092115 
Xanthoparmelia semiviridis AY578921 AF351160 EF092157 
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La dispersión transoceánica y posterior diversificación en cada continente modeló 
la diversidad en el grupo Xanthoparmelia pulla (Ascomycota)  
 
Guillermo Amo de Paz, Paloma Cubas, Ana Crespo, John A. Elix & H. Thorsten Lumbsch 
PlosOne 7 (6): e39683 (2012) 
 
Resumen 
 
Según el concepto fenotípico de especie, muchos hongos liquenizados poseen amplias 
distribuciones, abarcando varios continentes de ambos Hemisferios. Los datos 
moleculares están revolucionando la delimitación de especie en estos hongos y han 
demostrado que subestimábamos la diversidad de estos organismos. El objetivo de este 
estudio es explorar la biogeografía y los patrones evolutivos de los líquenes del grupo 
‘Xanthoparmelia pulla’, un conjunto de especies ampliamente distribuido de uno de los 
géneros de macrolíquenes más diverso. Usando una filogenia datada basada en 
secuencias de nuITS y nuLSU de ADN ribosómico hemos realizado una reconstrucción 
del área ancestral del grupo y datado los tiempos de divergencia de los principales 
linajes para entender los procesos de dispersión y explicar su distribución actual. Los 
puntos de calibración de la filogenia fueron la edad de radiación inferida para los 
líquenes parmelioides y la edad de un fósil del género Parmelia. Los resultados 
muestran que, tal cuál están delimitadas las especies siguiendo el concepto fenotípico, 
muchas de las que presentan una amplia distribución en varios continentes son 
polifiléticas. Sin embargo, la filogenia muestra cinco linajes principales que se 
correlacionan con la distribución geográfica de los especímenes y con las rutas 
biosintéticas de los metabolitos secundarios. Según los resultados del análisis de 
estimación de los tiempos de divergencia y del análisis de reconstrucción del área 
ancestral, Sudáfrica es el lugar donde con una mayor probabilidad el grupo comenzó su 
diversificación durante el Mioceno. La edad de radiación del grupo coincide con el 
aumento de aridez en la Región del Cabo debida a las corrientes oceánicas. Este 
aumento de la aridez en el Mioceno se relaciona con la actual riqueza de flora adaptada 
a condiciones xéricas. En el momento presente del planeta esta es la región con más 
diversidad genética, morfológica y química del grupo ‘X. pulla’. Desde este centro de 
radiación, diferentes linajes migraron vía dispersión a larga distancia a otras áreas, 
donde sufrieron radiaciones secundarias. También podemos estimar que desde la 
radiación secundaria producida en Australia se ha dispersado un linaje a Sudamérica por 
dispersión a larga distancia y allí ha comenzado una nueva radiación. 
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Supporting information 
 
Fig. S1. Chronogram of parmelioid lichens focusing in Xanthoparmelia pulla 
group. Calibration points: A, inferred age of radiation of parmelioid lichens and B, age 
of the Parmelia fossil. The Xanthoparmelia pulla group is highlighted by a box and the 
dated clades are indicated by a branch in bold. 
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Table S1. GenBank accession numbers of parmelioid lichens (except X. pulla 
group, see Table 2) used for divergence time analysis. New sequences are in bold. 
 
 
 GenBank Acc. No. 
species nuITS nuLSU 
Austroparmelina pseudorelicina GU994540 GU994583 
Bulbothrix apophysata DQ279481 EU562670 
B. coronata DQ279482 EU562671 
B. decurtata DQ279483 EU562672 
B. goebelii DQ279484 EU562673 
B. meizospora AY611068 AY607780 
B. setschwanensis AY611069 AY607781 
Canoparmelia crozalsiana AY586571 AY584831 
Cetrariastrum dubitans GQ919270 GQ919246  
Cetrelia chicitae AF451759 DQ923658 
C. olivetorum  AF451763 DQ923659 
Everniastrum cirrhatum  DQ279487 AY607782 
E. lipidiferum DQ279488 EU562675 
E. nepalense DQ383642 AY607783 
E. rhizodendroideum DQ279489 EU562676 
E. sorocheilum DQ279490 EU562677 
E. vexans DQ279491 EU562678 
Flavoparmelia baltimorensis  AY586559 AY584833 
F. caperata AY586561 AY584639 
F. citrinescens  GU994550 GU994596 
F. haysomii  DQ299904 GU994597 
F. marchantii  DQ299905 GU994598 
F. soredians AY586562 AY584835 
F. springtonensis EF042907 EF042916 
F. subambigua  GU994551 GU994599 
Flavopunctelia flaventior  AY773127 DQ912335 
F. flaventior  AY773126 AY578923 
F. soredica  AY773128 GU994600 
Hypotrachyna aff taylorensis  DQ279529 EU562681 
H. booralensis DQ279493 EU562682 
H. endochlora  DQ279496 AY607784 
H. exsecta  DQ279498 EU562684 
H. imbricatula  DQ279503 EU562686 
H. immaculata  DQ279504 AY607785 
H. laevigata AY611074 AY607786 
H. neodissecta DQ279510 EU562689 
H. osseoalba  DQ279512 EU562690 
H. physcioides  DQ279515 JN939618 
H. pseudosinuosa  DQ279517 EU562692 
H. revoluta  DQ279523 AY607787 
H. rockii DQ279524 EU562693 
H. sinuosa  DQ279527 AY607788 
H. taylorensis  DQ279528 AY578924 
M. fuliginosa  AY611124 AJ421428 
M. glabra  AY611114 AJ421427 
M. subargentifera  AY611098 AJ421429 
M. subaurifera  AY611118 AJ421432 
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 GenBank Acc. No. 
species nuITS nuLSU 
Melanohalea aff elegantula AY611120 AY607834 
M. aff exasperata  AY611092 AY607804 
M. elegantula  AY611094 AJ421437 
M. exasperata  AY611083 AJ421438 
M. exasperatula  AY611090 AJ421436 
M. olivacea AY611091 AY607803 
M. septentrionalis AY611093 AY607805 
M. subelegantula AY611115 AY607829 
M. subolivacea AY611123 AY607837 
Myelochroa irrugans DQ394385 AY607815 
M. metarevoluta AY611102 AY607814 
Parmelia discordans AY583212 EF042918 
P. saxatilis AF058037 AY578947 
P. saxatilis  AF141370 AY300849 
P. serrana AF350031 AY578948 
P. squarrosa AY036979 AY607816 
P. sulcata  AY580313 AY578949 
Parmelina carporrhizans  DQ273854 DQ268552 
P. carporrhizans  DQ273853 DQ268551 
P. coleae DQ273856 DQ268554 
P. coleae  DQ273855 DQ268553 
P. pastillifera  AY611104 AY607817 
P. quercina  DQ273848 DQ268546 
P. tiliacea  AY581084 AY578950 
Parmelinella wallichiana AY611106 AY607819 
Parmelinopsis cryptochlora DQ279535 EU562695 
P. horrescens  DQ279537 AY578951 
P. minarum DQ279539 AY578952 
P. neodamaziana AY611107 AY607820 
P. subfatiscens AY611108 AY607821 
Parmeliopsis ambigua AF451764 AY607822 
P. hyperopta AY611109 AY607823 
Parmotrema cetratum  AY586576 AY584847 
P. crinitum  AY586565 AY584837  
P. fistulatum  AY581057 AY578920  
P. haitiense AY581055 AY578918 
P. hypoleucinum AY586567 AY584839  
P. perforatum AY586568 AY584840 
P. perlatum AY586566 AY584838 
P. pilosum AY581056 AY578919  
P. reticulatum  AY586577 AY584848 
P. robustum AY586569 AY584841 
P. subcaperatum AY586557 AY584829 
P. subthomsonii AY586564 AY584836 
P. subtinctorium  AY586558 AY584830  
P. tinctorum AB177404 AY584635 
Pleurosticta acetabulum  AY581087 AY578953 
Punctelia borreri DQ394373 AY578954 
P. jeckeri  AY613407 GU994625 
P. perreticulata AY773124  GU994626 
P. pseudocoralloidea AY586572 AY584843 
P. reddenda AY613410  GU994627 
78
Artículo IV
 
 GenBank Acc. No. 
species nuITS nuLSU 
P. rudecta  AY586574 AY584636 
P. sp. GU994579 GU994628 
P. subflava AY586575 AY584846 
P. subrudecta AY773118 AY578955 
Remototrachyna adducta DQ279492 AY785263 
R. aff brevirhiza DQ279494 - 
R. ciliata AY785273 AY785266 
R. costaricensis AY785269 AY785262  
R. crenata DQ279495 EU562683 
R. flexilis DQ279500 EU562685 
R. incognita  DQ279507 EU562687  
R. infirma DQ279508 AY785264  
R. koyaensis DQ279509 EU562688 
R. scytophylla DQ279525 EU562694  
Usnea antarctica  DQ219311 DQ883692 
U. florida AF117996 EF113545 
U. trachycarpa AJ748103 AJ748103 
Xanthoparmelia aff. epacridea HM125752 HM125777 
X. aff. supposita  HM125749 HM125773 
X. aff. supposita  HM125751 HM125775 
X. aliphaticella  JQ912377 JQ912470 
X. aliphaticella  JQ912379 JQ912472 
X. angustiphylla AY581092 AY578958 
X. atticoides AY581066 AY578929 
X. azaniensis EF042900 EF042910 
X. bibax  JQ912373 - 
X. brachinaensis AY581062 AY578925 
X. chalybaeizans GU903332 GU903341 
X. competita  JQ912383 JQ912476 
X. condyloides HM125754 - 
X. condyloides  JQ912374 JQ912468 
X. conspersa AY581096 AY578962 
X. cordillerana  JQ912358 JQ912453 
X. crespoae  AY581097 AY578963 
X. digitiformis AY581099 AY578965 
X. exornata EF042908 EF108318 
X. greytonensis HM125755 HM125780 
X. hottentota EF042909 EF042919 
X. hueana AY581090 AY578956 
X. hypoprotocetrarica  JQ912378 JQ912471 
X. hypoprotocetrarica  JQ912380 JQ912473 
X. ianthina JQ912360 JQ912455 
X. isidiovagans AY581094 AY578960 
X. lineola - AY578970 
X. lithophila AY581077 AY578941 
X. lithophiloides AY581078 AY578942 
X. mexicana  JQ912354 JQ912451 
X. mexicana  JQ912386 JQ912479 
X. murina AY581079 AY578943 
X. neoquintaria   JQ912382 JQ912475 
X. neotumidosa HM125758 HM125782 
X. norcapnodes AY581080 AY578944 
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 GenBank Acc. No. 
species nuITS nuLSU 
X. notata AY581101 AY578968 
X. ovealmbornii EF042901 EF042911 
X. peltata DQ980021 DQ923670 
X. perezdepazzii JQ912355 - 
X. perspersa  GU903338 GU903347 
X. perspersa  GU992330 HM125772 
X. perspersa  GU903339 GU903348 
X. perspersa  GU992333 HM125778 
X. perspersa  GU992329 HM125769 
X. perspersa  HM125758 HM125783 
X. perspersa  GU992328 HM125762 
X. perspersa  GU992332 HM125776 
X. protomatrae AY581104 AY578972 
X. protomatrae  JQ912376 JQ912469 
X. ralla GU903337 GU903346 
X. reptans AY581102 AY578969 
X. saxeti  AY581063 AY578926 
X. saxeti  HM125739 HM125760 
X. scitula  GU903333 GU903342 
X. scitula  HM125741 HM125763 
X. scitula  GU903334 GU903343 
X. scotophylla AY581081 AY578945 
X. semiviridis AY581058 AY578921 
X. sigillata  JQ912359 JQ912454 
X. sp. JQ912363 JQ912458 
X. sp. JQ912367 JQ912462 
X. sp.  JQ912357 - 
X. sp.  JQ912361 JQ912456 
X. sp.  JQ912366 JQ912461 
X. sp.  JQ912369 JQ912464 
X. sp.  JQ912375 - 
X. stenophylla AY581093 AY578959 
X. stenophylla  JQ912370 JQ912465 
X. stenophylla  JQ912372 JQ912467 
X. subamplexuloides HM125753 HM125779 
X. subchalybaeizans  JQ912385 JQ912478 
X. subchalybaeizans  GU903336 GU993345 
X. subchalybaeizans  HM125750 HM125774 
X. subchalybaeizans  HM125743 HM125765 
X. subchalybaeizans  GU903331 GU903340 
X. subchalybaeizans  HM125759 HM125784 
X. subchalybaeizans  HM125747 HM125770 
X. subchalybaeizans  HM125745 HM125767 
X. subchalybaeizans  HM125748 HM125771 
X. subdiffluens AY581105 AY578973 
X. subdiffluens  JQ912381 JQ912474 
X. subdomokosii  JQ912384 JQ912477 
X. sublaevis AY581106 AY578974 
X. sublaevis  JQ912356 JQ912452 
X. subpodochroa AY581082 AY578946 
X. subverrucigera AY581091 AY578957 
X. tentaculina HM125756 HM125781 
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 GenBank Acc. No. 
species nuITS nuLSU 
X. tinctina JQ912365 JQ912460 
X. tinctina JQ912368 JQ912463 
X. tinctina JQ912371 JQ912466 
X. tinctina AY581108 AY578976 
X. tinctina  AY581109 AY578977 
X. tortula HM125742 HM125764 
X. transvaalensis AY581095 AY578961 
X. tzaneenensis JQ912364 JQ912459 
X. verrucigera JQ912362 JQ912457 
X. verrucigera AY581111 AY578979 
X. vicentei  AY581112 AY578980 
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Discusión general 
 
El género Xanthoparmelia fue propuesto para segregar del género colectivo Parmelia 
las especies saxícolas que presentan ácido úsnico en el córtex, ricinas simples en la cara 
inferior y carecen de cilios (Hale, 1974). En los dos primeros capítulos de esta tesis 
doctoral hemos profundizado en la caracterización del género Xanthoparmelia al 
estudiar la posición filogenética y los caracteres fenotípicos de tres géneros próximos: 
Karoowia, Placoparmelia y Omphalodiella. El género Karoowia separó de 
Xanthoparmelia un conjunto homogéneo de 16 especies con biotipo subcrustáceo, 
rizoides en la cara inferior y conidios cilíndricos (Hale, 1989). Omphalodiella y 
Placoparmelia fueron descritos en base a sus diferencias morfológicas en la anatomía 
del ascoma y en la forma de crecimiento del talo o biotipo (Hessen, 1991, 1992).  
 
A través del estudio de varios marcadores moleculares de ADN hemos comprobado que 
Karoowia es polifilético dentro del clado ‘xanthoparmelia’ (Figura 1, Artículo 2) y 
hemos detectado que presenta al menos 7 linajes independientes entre si. Los géneros 
Placoparmelia y Omphalodiella son monoespecíficos, tienen una distribución 
geográfica restringida y ambos resultan ser linajes internos dentro del clado 
‘xanthoparmelia’ (Figura 1, Artículo 1). Placoparmelia patagonica parece relacionarse 
con el grupo ‘Xanthoparmelia pulla’, aunque su relación filogenética no presenta 
suficiente apoyo estadístico (Artículo 1). Omphalodiella patagonica forma parte del 
linaje constituido por las especies del antiguo género Almbornia (Thell et al., 2006), que 
se describió también en base a una peculiar forma de crecimiento del talo (Esslinger, 
1981), junto con otras especies subcrustáceas del género Xanthoparmelia con o sin 
ácido úsnico en el córtex (Figura 1, Artículo 2).  
 
Hasta el momento se han encontrado dos caracteres diagnósticos propios del clado 
‘xanthoparmelia’: el polisacárido de pared celular tipo ‘Xanthoparmelia liquenana’ 
(Blanco et al., 2004b) y la presencia de un cuerpo vacuolar araquiforme en la ascóspora 
(Del Prado et al., 2007). Estos caracteres están presentes en las especies estudiadas de 
los géneros Karoowia, Omphalodiella y Placoparmelia, por lo que podemos ratificar su 
correlación con este clado.  
 
Se ha especulado si la presencia del cuerpo vacuolar arachiforme en la ascóspora es el 
carácter que ha permitido la adaptación a la vida en ambientes terrícolas áridos y el 
éxito de este linaje. Apoya esta hipótesis el hecho de que en Xanthoparmelia el 
porcentaje de especies que presentan ascomas frente a las que se multiplican únicamente 
por vía asexual es mucho mayor que en otros grupos de parmelioides (Del Prado et al., 
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2007). El otro carácter diagnóstico (la presencia del tipo peculiar de polisacárido de 
pared celular) también podría estar ligado a la adaptación y éxito frente a la vida en 
ambientes áridos. Trabajos realizados en plantas vasculares muestran que los 
polisacáridos de la pared celular están implicados en las estrategias de tolerancia al 
estrés hídrico y a la desecación (Leucci et al., 2008; Moore et al., 2008). En hongos 
liquenizados el valor de adaptación ecofisiológico frente al estrés hídrico del 
polisacárido de la pared celular aún no ha sido estudiado pero en el caso de 
Xanthoparmelia podría ser un factor determinante de su éxito y su enorme radiación al 
colonizar ambientes saxícolas y terrícolas con estrés hídrico. 
 
Los caracteres fenotípicos en los que se basó la descripción de los géneros Karoowia, 
Placoparmelia y Omphalodiella, casi todos relacionados con la forma de crecimiento 
del talo, también se han reexaminado en base a los resultados de los marcadores 
moleculares. En Xanthoparmelia la forma de crecimiento del talo más frecuente es el 
biotipo foliáceo, sin embargo existe una significativa variabilidad desde los talos 
umbilicados de Xanthoparmelia hottentotta (= Xanthomaculina hottentotta) o 
Xanthoparmelia nautilomontana (= Neofuscelia nautilomontana), pasando por los talos 
fruticulosos de Xanthoparmelia azaniensis (= Almbornia azaniensis) o Xanthoparmelia 
lichinoidea (= Neofuscelia lichinoidea) a los talos subcrustáceos de Xanthoparmelia 
mougeotina o Xanthoparmelia parviloba (= Neofuscelia parviloba).  
 
Las especies de Karoowia y Placoparmelia (con talos subcrustáceo y placoideo, 
respectivamente) representarían el máximo grado de unión entre el talo y el sustrato en 
el clado ‘xanthoparmelia’ dentro de la variabilidad de formas de crecimiento de este 
linaje. De esta estrecha unión del talo al sustrato deriva que el córtex inferior y las 
rizinas estén muy reducidas (en Karoowia), o sean casi inapreciables (en 
Placoparmelia). La estrecha unión con el sustrato está relacionada con la adaptación de 
las especies a vivir en situaciones muy expuestas a los factores ambientales (Büdel & 
Scheidegger, 2008). El biotipo escuamuloso-peltado de Omphalodiella patagonica si 
parece representar un cambio cualitativo en la forma de crecimiento del talo, ya que este 
biotipo no aparece en ninguna otra especie del clado; este biotipo aparece en especies 
adaptadas a vivir sobre rocas o suelo en zonas cálidas y secas del planeta (Büdel & 
Scheidegger, 2008). 
 
La variabilidad y capacidad rápida de adaptación que presenta la forma de crecimiento 
del talo es enorme, existiendo un gran número de convergencias o paralelismos entre los 
diferentes grupos evolutivos de hongos liquenizados (Grube & Hawsworth, 2007). 
Según nuestro estudio, los caracteres vegetativos que están directamente asociados a la 
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forma de crecimiento, como el tamaño de las ricinas y el grosor del córtex inferior, 
también presentan esta variabilidad y capacidad de adaptación. Como casos extremos de 
esta variabilidad tenemos el ejemplo de la plasticidad de los fotomorfos, en el que una 
misma especie de hongo adquiere una forma del talo u otra en función del tipo de 
fotobionte (Armaleo & Clerc, 1991). En el clado ‘xanthoparmelia’ también hay un 
interesante ejemplo de plasticidad de la forma de crecimiento del talo a nivel de especie. 
El biotipo pulvinado-vagante, que ha sido usado como carácter taxonómico a nivel de 
especie en Xanthoparmelia, no se correlaciona con la filogenia basada en caracteres 
moleculares y parece ser una adaptación facultativa que pueden presentar varias 
especies, según un trabajo de poblaciones reciente en especies del Oeste de 
Norteamérica (Leavitt et al., 2011a). Esto no quiere decir que sea un carácter facultativo 
en todos los casos, puede haber especies que presentan este biotipo de forma constante. 
En el estudio llevado a cabo en el grupo ‘Xanthoparmelia pulla’ los datos moleculares 
no son del todo concluyentes respecto al valor de la forma de crecimiento del talo como 
carácter taxonómico diferencial entre las especies X. pokornyi (pulvinado-vagante) y X. 
pulla (foliáceo). En nuestra observación de campo hemos encontrado algunos 
especímenes intermedios, en los que la mitad del talo era pulvinado y la otra mitad 
foliáceo, lo que apunta a que en este caso también se trate de un carácter facultativo.  
 
Al igual que en la forma de crecimiento del talo, las convergencias y los paralelismos en 
el desarrollo de los diferentes tipos de ascomas son frecuentes en los hongos 
liquenizados (Grube & Hawsworth, 2007; Rivas-Plata & Lumbsch, 2011). La filogenia 
molecular de Xanthoparmelia muestra ejemplos de probable paralelismo en la anatomía 
del apotecio. Omphalodiella y Placoparmelia presentan similitudes en el desarrollo del 
ascoma: ambas especies tienen apotecios zeorinos con la cúpula parmelioide no 
estructurada en capas. Esto llevó a plantear la posibilidad de que ambos géneros 
constituyeran un linaje evolutivo de la familia Parmeliaceae en Sudamérica (Hessen, 
(1992). Según nuestra hipótesis, estas similitudes en el ascoma es probable que sean 
debidas al desarrollo aspicilioide del apotecio que presentan ambas especies (aunque en 
Placoparmelia solo se da en los primeros estadíos). Cuando en Placoparmelia el 
apotecio está plenamente desarrollado emerge sobre la superficie del talo, pasando a 
tener una disposición “sentada”. En está posición el subhimenio aparece hialino, 
diferenciándose de la cúpula parmelioide, y el excípulo propio queda envuelto entre el 
himenio y el excípulo talino, desapareciendo la disposición de los excípulos en forma de 
apotecio zeorino que se observaba en las primeras fases de desarrollo (Figura 2F, 
Artículo 1). Otras especies subcrustáceas de Karoowia y Xanthoparmelia también 
presentan un desarrollo de los apotecios de tipo aspicilioide en la etapas juveniles (Hale, 
1989, 1990), por lo que este sería otro caso de un carácter que puede estar relacionado 
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con la forma de crecimiento del talo. En otros géneros de líquenes que presentan 
especies con un biotipo escuamuloso-peltado (similares a Omphalodiella) también son 
frecuentes los apotecios aspicilioides. En otras especies del clado ‘xanthoparmelia’ en 
los que se han observado apotecios juveniles aspicilioides con aspecto zeorino, es 
frecuente observar también apotecios maduros de claro aspecto lecanorino, por lo que es 
posible que este carácter de la ontogenia del apotecio haya pasado desapercibido.  
 
La forma cilíndrica de los conidios de las especies que se incluyeron en Karoowia, 
frente a los bifusiformes a baciliformes de Xanthoparmelia, parece ser un carácter 
variable a lo largo del árbol filogenético del clado ‘xanthoparmelia’. Este carácter no se 
encuentra ligado a la forma de crecimiento subcrustáceo del talo, ya que hay especies de 
Xanthoparmelia con talo foliáceo y conidios cilíndricos e incluso algunas especies de 
Karoowia presentan conidios bifusiformes (Figura 4C,D; Artículo 2). Al igual que el 
tipo de crecimiento subcrustáceo del talo, la forma de los conidios es un carácter 
polifilético, no muestra una señal evolutiva clara entre los principales linajes internos ni 
en las ramas terminales del clado Xanthoparmelia. 
 
Según la filogenia molecular y la reinterpretación de los caracteres morfológicos hemos 
propuesto sinonimizar los géneros Karoowia, Placoparmelia y Omphalodiella dentro 
del género Xanthoparmelia, dando de esta manera el rango de género (Xanthoparmelia) 
a todo el linaje evolutivo que hasta ahora hemos denominado como clado 
‘xanthoparmelia’. 
 
Tras abordar el primer objetivo de esta tesis doctoral se estudiaron las especies de 
amplia distribución del grupo ‘Xanthoparmelia pulla’. Los primeros resultados 
mostraron la polifilia de estas especies y la correlación de los linajes con el área 
geográfica de recolección de los especímenes, llamando sobre todo la atención la 
relación filogenética entre las especies sudamericanas y australianas. Ante este patrón 
filogeográfico observado en el grupo ‘X. pulla’, la estimación de la edad de los linajes 
resultaba un dato clave para entender la historia evolutiva de estas especies, esclarecer 
su patrón geográfico y estudiar el papel de la vicarianza y la dispersión a larga distancia 
en estos hongos liquenizados. Por tanto un objetivo fundamental fue estimar la edad del 
género y sus principales linajes. Debido a la ausencia de registro fósil en el género 
Xanthoparmelia, hubo que realizar una calibración combinada de todo el linaje 
parmelioide. Se usaron tres puntos de calibración: uno en un nodo próximo a la raíz del 
árbol y otros dos en nodos internos, uno de ellos dentro del linaje parmelioide, lo que 
confería una mayor estabilidad al análisis (Ho et al. 2009; Forest, 2009). 
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De esta forma, en el capítulo tercero hemos realizado la primera filogenia datada de los 
líquenes parmelioides, estimando la edad de divergencia de los linajes resueltos (con 
soporte estadístico) y la edad de radiación de los principales géneros. Al usar un árbol 
filogenético que parte del origen de Lecanoromycetes, también se obtuvo una 
estimación de la edad de otros clados dentro de esta Clase. Aunque nuestro muestreo era 
poco representativo en las ramas terminales para los grupos no parmelioides, los datos 
obtenidos para estos linajes concuerdan con los obtenidos en trabajos previos. Así, 
Berbee & Taylor (2010) calcularon la edad de diversificación de la familia Parmeliaceae 
usando la mayor distancia genética encontrada en el marcador nuSSU entre dos especies 
de la familia (Menegazzia terebrata y Parmelia saxatilis) y diferentes tasas de 
mutación: su resultado fue que la radiación debió producirse antes de la edad mínima 
que se disponía para la familia (40 Ma), apoyada por el fósil más antiguo (Rikkinen & 
Poinar, 2002). Berbee & Taylor (2010) dieron una edad entre los 62 - 100 Ma y 
nuestros resultados indicaron 74 Ma (57 – 92). Teniendo en cuenta que entre la 
aproximación de Berbee & Taylor (2010) y la nuestra los datos de partida y los métodos 
eran muy diferentes, la similitud entre los resultados refuerza la validez del análisis. En 
cuanto al fósil interno de la familia Parmeliaceae, en nuestro análisis hemos utilizado un 
fósil de edad similar al indicado por Berbee & Taylor (2010), ya que el fósil de Anzia 
electra (Rikkinen & Poinar, 2002) y el de Alectoria succini (Mägdefrau, 1957) se 
encuentran en el mismo tipo de ambar y tienen, por tanto, una edad similar.  
 
La estimación de la edad de los linajes en el árbol filogenético parmelioide nos ha 
permitido asignar un mayor papel a la dispersión a larga distancia en la explicación de 
las áreas de distribución disyunta actuales, principalmente en los grupos de especies del 
Hemisferio Sur, ya que el inicio de la fractura de Gondwana en las diferentes masas 
continentales se produjo mucho antes (135 Ma, Sanmartín & Ronquist, 2004) que el 
origen de los linajes  que actualmente están distribuidos en estas regiones (47- 29 Ma). 
Según la comparación de las similitudes florísticas de musgos, hepáticas, líquenes y 
helechos en el Hemisferio Sur, las “autopistas de viento” (corrientes de aire de dirección 
constante) son el vehículo de dispersión a larga distancia entre las masas terrestres que 
rodean el polo sur (Muñoz et al., 2004). A pesar de ello, nuestros resultados no permiten 
descartar la vicarianza debida a deriva continental para las disyunciones entre 
Sudamérica y Australia (edad de separación continental: 52-35 Ma, Sanmartín & 
Ronquist, 2004), al solaparse esta edad con la edad de los linajes.  
 
La reconstrucción de una filogenia general datada de los parmelioides nos ha permitido 
además relacionar las condiciones paleoclimáticas de la Tierra en las que se produjo la 
diferenciación con la radiación de los principales linajes. La gran mayoría de los 
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géneros comenzaron su radiación durante el Mioceno, época geológica en que las 
condiciones generales climáticas del planeta comenzaron a ser más frías, secas y 
estacionales (Zachos et al. 2008). 
 
El estudio de la filogenia del grupo ‘Xanthoparmelia pulla’ se centró principalmente en 
las especies de amplia distribución. Este análisis no respalda el concepto fenotípico 
(morfoquímico) de estas especies, sino que muestra un patrón de correlación con las 
áreas geográficas de los especímenes y con la composición de metabolitos secundarios 
medulares (extrolitos) (Figuras 1 y 2, Artículo 4). Nuestros resultados respaldan la 
necesidad de una revisión del concepto de especie en este género debido a que la gran 
plasticidad de los caracteres fenotípicos los invalida en muchos casos para el 
reconocimiento de los diferentes linajes (Lumbsch & Leavitt, 2011).  
 
Nuestros datos nos permiten extraer algunas conclusiones sobre el origen y la dispersión 
del grupo ‘X. pulla’ sobre todo en relación a Sudáfrica y Australia. Es en estas dos 
regiones donde tanto el conjunto del género Xanthoparmelia como el grupo ‘X. pulla’ 
presenta una mayor riqueza de especies fenotípicas (Introducción, Figura 1).  
 
Partiendo de los resultados del artículo 3, hemos realizado una datación del grupo ‘X. 
pulla’, un análisis filogeográfico y una reconstrucción del área ancestral (Artículo 4). 
Los resultados señalan a Sudáfrica como la región con la mayor probabilidad de ser el 
centro de diversificación del grupo, con una edad de ca. 11 Ma (7.61 – 16.50) para el 
inicio de esta diversificación. Esta edad coincide con el cambio climático debido a 
modificaciones en las corrientes oceánicas que extendió la aridez en la zona oeste de 
Sudáfrica (Richardson et al., 2001). El origen de la riqueza en flora vascular de la 
Región del Cabo ha sido relacionada con esta extensión de la aridez, junto con otros 
factores como la alta diversidad de tipos de suelos, la compleja geografía y 
bioclimatología, el aislamiento de poblaciones producido por la frecuencia de fuegos, 
cambios en los polinizadores (Richardson et al., 2001), y cierta estabilidad climática a 
partir de la llegada de la aridez (Schnitzler et al., 2011). Según nuestros resultados, el 
grupo ‘X. pulla’ podría tener el mismo origen temporal y espacial que la flora vascular 
de la Región del Cabo. Muchos de los factores ambientales relacionados con la riqueza 
en flora vascular han podido contribuir también a generar la diversidad genética que 
muestra el grupo ‘X. pulla’ en esta región.  
 
A partir de este centro de origen sudafricano, el grupo ‘X. pulla’ se ha dispersado a otras 
regiones y ha sufrido radiaciones sucesivas. Este hecho pone de manifiesto la 
compatibilidad de la dispersión a larga distancia con el aislamiento entre regiones 
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geográficas, lo que tiene importantes consecuencias de cara a la conservación de la 
biodiversidad de estos organismos. Este patrón de dispersión/especiación, junto con la 
direccionalidad de la dispersión (Muñoz et al., 2004; Sanmartin et al., 2007) pone 
límites a la hipótesis microbiológica de “todo está en todos los sitios” (Finlay, 2002) en 
el grupo ‘X. pulla’, al existir un aislamiento entre regiones geográficas que parece ser 
roto por fenómenos puntuales de dispersión a larga distancia (Nathan, 2006). Según el 
momento en que se produjo la conexión entre las áreas podemos distinguir, a grandes 
rasgos, dos patrones: 
 
• Fenómenos puntuales de dispersión a larga distancia antiguos, seguidos de 
aislamiento. Han dado pie a nuevas radiaciones. En el grupo ‘X. pulla’ serían los 
casos de formación del clado 1 en el Hemisferio Norte, el clado 2 en Australia, 
clado 2.2 en Sudamérica, clado 4 en América (Figuras 1 y 2, Artículo 4). Estos 
resultados son coherentes con los trabajos que muestran un patrón entre la 
filogenia de los grupos y la geografía (ejemplos de este tipo existen en 
Parmelina (Arguello et al., 2007), Leptogium (Otálora et al., 2010), 
Austroparmelina (Crespo et al., 2010) y Nephroma (Sérusiaux et al., 2011). 
 
• Fenómenos puntales de dispersión a larga distancia recientes o que se producen 
con cierta frecuencia entre determinadas áreas. Serían los casos de la conexión 
entre Norteamérica y la cuenca mediterránea (interior del clado 1) o la conexión 
entre Norteamérica y Sudamérica (interior del clado 4) en el grupo ‘X. pulla’  
(Figuras 1 y 2, Artículo 4). En los casos en los que se ha producido una 
dispersión puntual reciente, puede que los marcadores moleculares no hayan 
tenido suficiente tiempo de acumular mutaciones como para detectarlas en el 
análisis filogenético o que exista un cierto flujo de migrantes que impide el 
aislamiento y la deriva génica. Ejemplos de este comportamiento existen en 
Cladonia (Myllys et al., 2003), Parmelia (Molina et al., 2004) y Porpidia 
(Buschbom, 2007).  
 
Los datos moleculares también muestran que la química medular puede reflejar una 
cierta señal filogenética: los especímenes del clado 4 presentan de forma constante 
ácido hipoestíctico, además de un patrón geográfico propio. Este síndrome químico en 
Sudamérica y en California sería un carácter indicativo para diferenciar entre los dos 
linajes detectados en cada una de las áreas. En el resto de linajes también existe la 
tendencia a conservar la ruta biosintética de formación de los metabolitos secundarios 
medulares (la ruta biosintética de derivados del orcinol es más rica en compuestos 
finales). Esta señal filogenética relacionada con la ruta biosintética de metabolitos había 
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sido puesta de manifiesto en otra familia de hongos liquenizados (Pertusariaceae, 
Schmitt & Lumbsch, 2000).  
 
La información obtenida en este trabajo permitirá plantear un estudio de poblaciones 
incorporando diversos marcadores moleculares para la delimitación de especies dentro 
de los principales clados que presenta el grupo ‘X. pulla’. 
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Conclusiones generales 
 
Los géneros Karoowia, Omphalodiella y Placoparmelia pertenecen al mismo linaje 
evolutivo que las especies del género Xanthoparmelia según los datos de marcadores 
moleculares de ADN. Los especímenes analizados de estos géneros presentan además el 
polisacárido de pared celular tipo ‘Xanthoparmelia liquenana’ y un cuerpo vacuolar 
araquiforme en la ascóspora, ambos caracteres diagnósticos del clado ‘xanthoparmelia’. 
 
Los caracteres fenotípicos en los que se basó la descripción de los géneros Karoowia, 
Omphalodiella y Placoparmelia se incluyen dentro de la gran variabilidad morfológica 
que presenta en conjunto el género Xanthoparmelia. Sólo el biotipo escuamuloso-
peltado de Omphalodiella patagonica presenta un novedoso carácter funcional dentro 
del clado ‘xanthoparmelia’, con una adaptación que se relaciona con el crecimiento 
sobre superficies expuestas al sol en zonas áridas. 
 
Se ha realizado la sinonimia de los géneros Karoowia, Omphalodiella y Placoparmelia 
en Xanthoparmelia. 
 
El origen de la diversificación de los líquenes parmelioides estimamos que se produjo 
en torno al tránsito entre el Cretácico y el Terciario, hace unos 60 Ma, mientras que la 
radiación de los diferentes géneros parmelioides ocurrió entre el Oligoceno y el 
Plioceno. Según esta estimación, la mayoría de las distribuciones actuales que presentan 
los líquenes parmelioides no pueden ser explicadas por vicarianza debida a la deriva 
continental, por lo que la dispersión a larga distancia a nivel global entre continentes ha 
jugado el papel principal en la distribución que presentan estos líquenes. Sin embargo, 
en la disyunción entre Sudamérica y Australia la edad de los linajes a nivel de género no 
permite descartar la vicarianza. 
 
El género Xanthoparmelia estimamos que apareció durante el Eoceno por escisión del 
clado ‘parmotrema’ y la diversificación de los linajes hoy en día existentes comenzó 
entre el Oligoceno y el Mioceno.  
 
El concepto morfoquímico de especie en el grupo Xanthoparmelia pulla no se 
corresponde con los linajes evolutivos de la filogenia basada en marcadores moleculares 
de ADN. Estos linajes tienen por el contrario una correspondencia con la distribución 
geográfica de las especies a nivel mundial y con el tipo de metabolitos secundarios 
medulares que presentan los talos. 
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Muy probablemente el grupo Xanthoparmelia pulla comenzó su radiación en Sudáfrica 
hace unos 11 Ma, coincidiendo con la aridificación de los ecosistemas de la zona, y 
desde este territorio se ha extendido por fenómenos de dispersión a larga distancia a 
otros continentes, donde ha sufrido posteriores radiaciones. Una de ellas, la que se 
produjo en Australia, se ha dispersado secundariamente hasta Sudamérica también por 
dispersión a larga distancia. 
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